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— HETEROPHYLLIE : Bien que se ressemblant les feuilles different nettement. On peut
distinguer deux possibilites :

1. Hétéroblastie : Le polymorphisme s’observe a des niveaux differents de la tige. Cette
situation est trés générale pour les plantules ou les bourgeons. On la retrouve parfois quand les
facteurs de I’environnement ont varié durant la vie de la plante (TORT & LAGARDE, 1980;
DENGLER, 1980: KANE & ALBERT, 1982; ANTHONY et al., 1983 ; DeEscHAMP & COOKE, 1984,
1985 : DALE, 1986). Naturellement le génome peut aussi étre responsable des differences de
formes observées entre les feuilles de plantes difféerentes (HAMMOND, 1941 ; DENGLER, 1984;

HARTE, 1985). La bibliographie sur I’hétéroblastie peut €tre complétee dans ALSOPP (1965),
DALE (1982, 1983), ou DALE & MILTHORPE (1983).
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Fig. 1. — Ja, Jb, hétéroblastie chez Senecio jacobeae L. ; Sa, Sb, Sc, hétéroblastie chez Symphoricarpos albus (L.) S. F.
Blake. Dans ces 2 cas, 'augmentation de la palmure est corrélée a un changement de nervation : de craspédodrome
(Jb, Sc) a brochidodrome (Ja, Sa). Pa, Pb, feuilles juvéniles de méme rang (3¢ nceud au-dessus des cotylédons) de
Paulownia tomentosa Baillon. Pa : feuille normale brochidodrome ; Pb : feuille ayant subi ’ablation de son apex a

un s'tade prépoce (longuepr inférieure a 350 um). Ainsi libérée de la dominance exercée sur les éléments latéraux, elle
a developpe une nervation craspedodrome.

2. Anisophyllie : Le polymorphisme s’observe a chaque niveau de la tige. Elle peut €tre
sectoriale (MUELLER & DENGLER, 1984) ou hélicoidale (GORENFLOT, 1959 : Loiseau, 1969).

— HowmEosis : L’hétéroblastie est telle qu’une feuille ressemble plus a un élément different

de la plante qu’a une autre feuille (NEVILLE, 1964; KAPLAN, 1980: MEeRRILL, 1986). Une
syntheése sur ’homeosis est presentee dans SATTLER (1988).



— 169 —

Il n'y a pas de frontiére nette entre similitude, hétérophyllie et homéosis. On peut
interpreter par exemple le développement hétéroblastique du Fraxinus pennsilvanica (MERRILL,
1986) comme heterophyllie (la premiére feuille de la plantule, d’apparence simple, est une
feuille composee réduite a la foliole terminale et au rachis) ou homéosis (la feuille simple est
semblable a une foliole de feuille composée).

Nous observons cependant une discontinuité le long de cette échelle. Elle sépare en 2
classes les plantes hétérophylles. En effet, la variabilité peut n’étre que quantitative (variation
de taille ou de nombre d’éléements latéraux, Fig.6). Elle peut-étre également qualitative,
associee a un changement morphologique (qui dépend des définitions que 'on donne aux
categories morphologiques, bien entendu). Par exemple une augmentation de palmure peut
étre associée a un changement de nervation (craspédodromie-brochidodromie). — Fig. 1.

Fig. 2. — Exemple de variations morphologiques et morphogénétiqups gssociées : &, passage de feu.llles bnpgnnées aux
phyllodes chez certains Acacias (KAPLAN, 1980) associ¢ a la substitution d’un mecanisme de croissance a un autre
b, passage craspédodromie — brochidodromie par addition du mécanisme de dominance apicale (voir Fig. 1, Pa-
Pb): ¢, réduction de taille et de nombre d’éléments latéraux, associée a une baisse des pouvoirs de lobation et

d’allongement.
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Le changement peut étre plus spectaculaire encore, comme chez les Acacias a phyllode
(KAPLAN, 1980) par exemple. Mais quelle qu’en soit la cause, la vanabilite affecte
nécessairement le mode de croissance et c’est 4 ce niveau qu’elle nous intéresse. Nous
adopterons un point de vue paralléle a celui des mathématiciens : pour analyser une fonction
ils en étudient les variations au voisinage d'un point (calcul differentiel). De méme nous
examinerons les variations différentielles du grandissement et de la ramification, processus
essentiels dans I’établissement de la forme. Nous limiterons notre travail aux cas ou la
continuité morphologique est assurée. Notre ¢tude ne s’applique donc qu’a une partie
seulement de la variabilité : feuilles sesmblables et certaines plantes hétérophylles. En resumant
en un schéma les différentes possibilités (relativement au grandissement et a la ramification),
nous avons, soit remplacement d’'un mécanisme de croissance par un autre (Fig. 2, a) comme
les Acacias a phyllodes, soit addition d’un mécanisme a un autre (Fig. 2,5) comme dans le
passage craspédodromie/brochidodromie, soit modification d’un mécanisme unique (Fig. 2, ¢).
C’est a cette derniére situation seule que s’applique notre étude. Nous nous intéressons aux
variations du mode de ramification latérale dans certaines feuilles simples penneées.

CONDITIONS DE LA VARIABILITE MORPHOGENETIQUE

A. DEROULEMENT DE LA CROISSANCE.

On trouvera dans CuUSSET (1988) une analyse compléte de la morphogenése foliaire des
dicotyledones. Quels que soient les mecanismes impliqués on peut toujours décrire cette
morphogenese comme une succession de 4 périodes :

|. Période initiale. — Initiation puis grandissement du primordium. C’est la mise en place

d’un volume suffisant de phragmoblastéeme (HAGEMANN, 1982), préalable a toute organogene-
se.

2. Période organogéne. — Mise en place de maniére ordonnée des territoires qul
composeront la feuille adulte.

3. Peériode histogene. — Deéveloppement des tissus dans chacun des territoires mis en place
precedemment.

4. Période de grandissement. — Différenciation et grandissement des cellules des tissus
organises pendant le stade précédent. Acquisition de la taille maximale de la feuille.

Les durees de ces quatre périodes sont treés inégales. Des estimations calculées pour deux
especes a feuilles simples et pennées sont données dans le tableau 1. Non seulement les durees
sont inegales mais aussi les volumes impliqués, comme on peut le voir en indiquant les tailles
atteintes a la fin de chaque periode (Tableau 2).

La limite entre periode histogéne et période de grandissement est difficile a évaluer avec
precision, les differents elements de I’ébauche, formés pendant la période organogéne, n’étant
pas de méme age et n'entrant pas simultanément en période d’auxése, malgré ’harmonisation
de la croissance entre les differentes parties de I'ébauche. On a généralement une descente
basipete du front des mitoses (FucHs, 1966; M. THOMASSON, 1970: JEUNE, 1972) mais par-
fois la partie basale de I'’ébauche est au contraire la premiére a cesser de croitre (JEUNE, 1983a).
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On peut donc par commodite ne diviser la croissance qu’en 3 périodes seulement : (1) initiale,
(2) organogene, (3) histogéne et développement (JEUNE, 1981, 1983h) en regroupant les 2
dernieres phases’.

TABLEAU 1 : Estimation des durées des périodes de croissance foliaire chez 2 espéces de

Dicotyledones a feuilles simples pennées. Les chiffres pour Lycopus sont obtenus sur
la base d’un allongement logistique : y = y,/(1 + e*-™).

PERIODE Myriophyllum aquaticum  Lycopus europeus
initale 2 jours (10%) 10 %
organogene 4,7 jours (23 %) 20 %
histogene 4 jours (20 %) 30 %
grandissement 9,3 jours (47 %) 40 %

TABLEAU 2 : Longueur des ébauches foliaires a la fin de chaque période pour 2 espéces
de dicotylédones a feuilles simples pennées.

PERIODE Myriophyllum aquaticum Lycopus europeus
initiale 0,09 mm (0,3 %) 0,25mm (0,3 %)
organogene 1,50mm (5 %) 2,50mm (3 %)
histogene 12,00 mm (40 %) 42,00 mm (50 %)
grandissement 30,00 mm (100 %) 85,00 mm (100 %)

Précisons que nous ne tenons pas compte dans ce classement des mitoses tardives
observées au sein de faisceaux conducteurs ou de celles qui seraient liees a des phénomenes de
cicatrisation ou régénération, mitoses n’ayant a l'’évidence que peu de rapport avec
organogenése normale.

B. Etablissement de la forme folaire.

L’architecture générale de la feuille (c’est-a-dire le nombre et la disposition relative de ses
éléments) est fixée dés la fin de la période organogene, donc trés précocement puisqu’a ce
moment la jeune ébauche n’a vécu que le quart de son temps de croissance et n’atteint
qu'environ 5% de sa taille adulte. La figure 3 résume le déroulement de cette période
essentielle qu’est la période organogéne : en haut a gauche la courbe sigmoide montre
I’allongement en fonction du temps. En dessous est représente le déroulement des 2 premieres
périodes : (a) initiale et (b) organogéne; la portion de sigmoide est alors assimilable a une
exponentielle ce qui implique un taux d’allongement par unité de longueur constant. Ceci est
conforme aux observations. On note par ailleurs que le rythme de formation des lobes est
constant (le temps séparant I'initiation de 2 lobes successifs le long d’'une géneératrice dt est

|. Phases strictement identiques aux phases que MEDARD (1989) nomme : 1) avant le stade critique, 2) antérieure a
l'organogenése de la lame et 3) organogenése.
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Fig. 3. — En haut, a gauche : durées respectives des 4 périodes de croissance (a : initiale, b : organogéne, ¢ : histogéne,
d : developpement par auxeése seule) chez Lycopus europeus L. et longueurs correspondantes des ébauches,
exprimees en pourcentage (JEUNE, 1983b). — Graphique principal : schéma d’ébauches de Myriophyllum aquaticum
(Vell.) Verdc. durant les phases initiale (a) et organogéne (b). L’allongement est exponentiel (taux d’allongement
par unite de longueur constant), le rythme de formation des lobes est constant (entre la formation de deux lobes

successifs sur une méme marge, dt est contant) leur lieu de formation est a une distance (D) de la base constante et
les lobes successifs sont contigus (dl constant).

constant) et le lieu d’initiation est fixe par rapport a la base de I’ébauche (D constant). La
formation des lobes est ordonnée et réguliére le long d’une génératrice. Ces lobes sont contigus
(dl constant) ce que nous appelons croissance par centres générateurs. Ici, les centres
générateurs sont stables (D constant) et situés vers la base de ’ébauche (croissance basipete)
mais leur position peut étre subapicale (croissance acropéte) stable ou instable (D variable). Le
nombre d’¢léments formés, leurs positions relatives et la taille de la feuille adulte (dans la
mesure ou elle depend du volume foliaire a la fin de la période organogéne) c’est-a-dire
I’architecture generale de la feuille, dépendent donc essentiellement du rythme de formation
des ¢€léements lateraux et du taux d’allongement de I’ébauche.

C. VARIABILITE MORPHOGENETIQUE.

Des variations différentielles dans le taux d’allongement par unité de longueur (8) et le
taux de lobation («) entrainent ne€cessairement une certaine variabilité morphogénétique. Ces
taux étant constants pour une ébauche, la longueur (L) et le nombre de ses lobes (N) sont li€s
par la relation: N = a + b loglL.
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En eftet : N — N, = aft — t)
L = L, exp (B(t — t))

dou, si a = N, — %logLo et b = %’ alors N = a + b logL
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Fig. 4. — Pendant la période organogéne, I'allongement et la lobation sont liés par la relation N = a + b LogL. Pour

toutes les ébauches d’une méme espéce, on détermine par la methode des moindres carrés la valeur d’un

couple (a,b). Chaque point représente donc une espéce. Les points ne sont pas distribués au hasard mais
centres sur la droite a = A — ub qui permet de définir 3 secteurs: 1: secteur vide (pas de lobation),

A > A, Il : secteur des espéces a centres génerateurs de lobes stables (A, < A < A ); IIl: secteur de
feuilles a centres générateurs instables (A < 2,). En considérant les valeurs croissantes de b nous rencontrons

des espéces appartenant aux genres suivants: e : feuilles a croissance basipéte : Tropaeolum, Paulownia,

Glechoma, Hottonia, Stachys, Lycopus, Myriophyllum, Sanguisorba, Urtica, Achillea. m : feuilles 4 croissance
acropete : Achillea (lobes), Vicia, Fraxinus, Ailanthus, Rhus, Kerria, Carum, Parkinsonia (folioles). o : folioles

a centres generateurs instables : Fraxinus, Rhus.

Ce qui est intéressant est la comparaison des couples (a, b) au sein d’'une espece ou
entre espéces. On constate que ces points ne sont pas repartis au hasard mais étroitement

centres autour de la droite: a = A — ub
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de sorte que le demi plan (a, b > 0) peut étre divise en 3 secteurs correspondant a 3 types
d’organogenése foliaire (Fig. 4) : un secteur meédian (IT) contient les couples calculés sur des
feuilles présentant des centres générateurs stables, un secteur (III) regroupant les points issus
de feuilles a centres générateurs instables et un secteur nécessairement vide (I) car correspon-
dant a une absence de lobation, situation exclue en pratique car ne permettant pas le calcul de

a et de b.
Le probléme est le suivant : existe-t-1l une discontinuité entre ces secteurs? ou bien est-il

possible d’observer des passages de I'un a l'autre selon les conditions individuelles de
croissance ?

En considérant les valeurs croissantes de b, la figure 4 montre que 2 situations sont
theoriquement possibles :

— fleche A : passage I — II — IIl, donc avec augmentation du nombre de lobes quand b
augmente.

— fleche B : situation 1nverse.

Or b est d’autant plus éleve que la vigueur de la plante est grande (JEUNE, 1981) et comme
la vigueur est associée a une augmentation du nombre de lobes, seul le sens de la fleche A est
pratiquement possible.

En fait, nous n’avons pas encore rencontré de feuille pouvant passer de I a III mais nous
pouvons montrer la continuite I — Il chez le Paulownia tomentosa et 11 — III chez Urtica
dioica. Le choix de ces especes découle des raisons suivantes :

I. Chez les plantes a feuilles basipetes, plus la vigueur augmente plus la distance (D) entre
centres geneérateurs et base augmente. Or, les feuilles a centres générateurs instables se
caracteérisent par une distance (D) trés grande.

2. Plus la vigueur baisse plus le nombre d’éléments latéraux produit diminue.

[l y avait donc des chances d’observer le passage I — II parmi les plantes a valeur de b
faible dont Paulownia et le passage II — III parmi les plantes a valeur de b élevée (dont Urtica,
Fig. 5). Ceci explique aussi que nous n’ayons pas de plante montrant le passage I — II — IIl
car parmu les especes etudiees 'amplitude des variations de b reste faible.

EXEMPLES DE VARIABILITE INDIVIDUELLE

A. DEVELOPPEMENT HETEROBLASTIQUE CHEZ PAULOWNIA TOMENTOSA BAILLON.

Les feuilles des jeunes plants de Paulownia sont d’autant plus petites et moins lobees
qu’elles sont plus prés des cotylédons. Mais pour une feuille de rang donné la variabilite est
¢galement élevée. Pour les feuilles du rang 3 au-dessus des cotylédons par exemple (Fig. 6) 1
longueur adulte est comprise entre 0,5c¢cm et 7cm et le nombre de lobes entre 0 et 40. La
figure 7 presente 155 feuilles adultes de rang 3 chacune repérée par un point de coordonnees
La (longueur adulte) et Na (nombre de lobes total). S’il existe une discontinuité au niveau des
feuilles de longueur voisine de 5cm, en revanche le nuage est réguliérement elliptique pour les
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Fig. 5. — Méme représentation que la figure 4 mais concernant Urtica dioica L. seul. Chaque point est calculé pour un
individu. Pour les valeurs de b croissantes les points se rapprochent de la frontiere avec le secteur des plantes a
centres générateurs instables, atteinte par le point représentatif de I'individu a dont 2 ¢ébauches sont représentées
figure 10, A. Pour comparaison, 3 ébauches de l'individu b sont representees sur la figure 10, B.

C

Fig. 6. — Variabilité des formes adultes de feuilles situées au 3° nceud au-dessus des cotyledons chez le Paulownia
tomentosa Baillon. (Seules les nervures principales sont dessinées).
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145 feuilles de longueur inférieure. Notamment la droite de régression du nombre de lobes (au
sens des moindres carrés) passe parmi les points représentatifs des feuilles entieres.
Remarquons (Fig. 8) que des feuilles de longueurs voisines ont approximativement le méme
nombre de nervures latérales d’ordre 1 quel que soit le nombre de leurs lobes.
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Fig. 7. — Representation de 155 feuilles adultes de rang 3 (3¢ nceud au-dessus des cotyledons) de Paulownia tomentosa

Baillon, selon leur longueur en cm (la) et le nombre de leurs lobes (na). Pour les feuilles de moins de 4cm 1l n‘y a
aucune discontinuité, qu'elles possédent des lobes ou non. (Droites : régression de na au sens des moindre carres).

B. COMPARAISON DE FEUILLES SEMBLABLES CHEZ URTICA DIOICA L.

La croissance est basipete et 'augmentation du nombre de lobes est due a des centres
générateurs. Pour chaque tige 'estimation des paramétres est peu précise, en raison du faible
nombre d’eébauches en période organogéne sur chaque tige (généralement 2 ou 3 paires). Les
lobes naissent en contiguité sur chaque marge, la distance entre le plus jeune lobe et celui qui le
précede sur la méme marge €tant pratiquement constante alors que la distance séparant le plus
jeune lobe de la base de I'ébauche varie assez largement entre 150 um et 350 um (Fig. 9).

En dehors d’une certaine fluctuation dans la position des centres générateurs, ceci est du
au fait que dans certains bourgeons la lobation débute sur des ébauches déja grandes et loin de
la base (Fig. 10, A) alors que sur d’autres elle débute sur des ébauches plus courtes et plus pres
de la base, a la distance normale correspondant a un équilibre stable dans la position des
centres genérateurs (Fig. 10, B). Ainsi, pour 33 feuilles présentant plus de 2 lobes latéraux, la
distance moyenne (base-centre générateur) est de 209 um alors que pour 12 feuilles n’ayant
torme que 2 lobes cette distance moyenne est de 241 um. En affirmant que cette différence n’est
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pas due au hasard de I’échantillonnage on ne prend d’ailleurs qu’un risque d’erreur inférieur a
2% (Fo, = 1,16 et t, = 2,52 pour t o (2%) = 2,42). La position des centres générateurs dans la
feuille d’Urtica est donc parfois stable et parfois instable, sans qu’il y ait de changement
qualitatif du mode de croissance et sans qu’il y ait de différences apparentes entre feuilles
adultes ayant possédé des centres générateurs de I'un ou I’autre type. Ainsi, selon les
conditions de développement, la position des centres genérateurs pourra étre stable ou non,
sans qu’ll y ait changement qualitatif dans le mode de croissance.

1cm
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Fig. 8. — Feuilles de rang 3 de méme longueur et de surfaces voisines de Paulownia tomentosa Baillon. Malgre la forte
variabilit¢ du nombre de lobes latéraux, le nombre de nervures latérales d’ordre | est presque constant (4 a S
paires).
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Fig. 9. — Représentation de 41 couples de valeurs (en micrométres) : d1 (distance plus jeune lobe-base de I'ébauche)

d2 (distance entre les deux plus jeunes lobes), pour des feuilles en phase organogéne chez Urtica dioica L. Lc
graphique montre que la position du centre générateur est fixée par celle du lobe qu'il vient de former (contiguite
attestée par la constance de d2) alors que sa position vis-a-vis de la base de I'ébauche est instable (variabilité

de dl).
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INTERPRETATIONS ET CONCLUSIONS

A. CONTINUITE MORPHOLOGIQUE ET MORPHOGENETIQUE.

. Le développement hétéroblastique des plantules de Paulownia est entiecrement explica-
ble par une croissance différentielle, c’est-a-dire par des variations différentes des taux
d’allongement et de lobation, sans autre modification du mode de croissance, donc sans
discontinuité morphogénétique.

2. Les feuilles d’Urtica, toutes semblables, ont un développement faisant intervenir des
centres générateurs de lobes, stables ou non selon les variations relatives des taux de lobation
et d’allongement. Ici encore il y a continuite morphogenetique.

0.5111M

Fig. 10. — Ebauches d'Urtica dioica L. des individus A et B. En A. Da > D’a, alors qu’en B, Db = D’b (=~ D’a). Cec

fsiuggsére que I'ébauche A n'ayant que 2 lobes latéraux posséde des centres générateurs instables, ce que confirme la
i

Ainst dans les 2 cas, la continuité morphologique s’accompagne d’une continuite

morpho.génétique. Celle-ci peut correspondre cependant a 3 modalités différentes de la
correlation entre taux d’allongement et de lobation (Fig. 4). Soit une absence de lobation

(secteur I), soit lobation par centres générateurs stables (II) ou instables (IIT). 11 est intéressant

de lier la morphologie de la jeune ébauche, a 'instant ou elle entre en période organogene, au
mode de croissance.
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Nous avons vu plus haut que pendant la période organogéne,

N

a + bLogL

- %LogLo et b =-§~

taux de lobation, B = taux d’allongement par unité de longueur).
On constate que les points a, b pour I'ensemble des especes sont etroitement groupes
autour de la droite a =1 — ub (Fig. 4), d’ou I'estimation de L, qui vaut :

No——x)

avec a = N,

(o

A

L, = e exp. a

z

S1 L, est la longueur de I’ébauche quand elle entre en période organogeéne (No = l)on a :

A 1—)\
L= b oxn.. | 5o

g

Les frontieres entre les secteurs I, Il et IIl correspondent a des droites paralléles a
(» — ub), caracterisées par leur valeur ). Il s’ensuit que « et § €tant connus, il existe 2 valeurs
critiques pour la longueur L, de I’ébauche :

1 5 3 )‘M
L. (I, 11) = e¢* exp. =

g

l—x,,.)
B

L. (II, III) = e* exp. ( =

Ainsi, au moment de l’entrée en période organogene la possibilite de lobation est
conditionnée par un volume minimum, tel que L, > L. (I, II) et la stabilit¢ des centres
genérateurs a un volume maximum tel que L, < L. (II, III).

En considérant les valeurs réellement observees (Fig. 4: u= 6,34; A =790; A, = 1;
=~ 17,5) les valeurs critiques sont représentees figure 11.

Cette figure montre que le seuil de stabilité des centres generateurs, L. (II, III), est a peu
preés indépendant de la vigueur, estimée par le rapport «/B. Ce seuil correspond donc a une
forme donnée (détermination spatiale) et non a un état physiologique precis (détermination
temporelle) contrairement au seuil de lobation, L. (I, II), qu1 dépend, lui, de la vigueur.

Appelons L, la longueur au début de la période initiale et A; = t, — t;, la durée de la
periode initiale. Nous avons :

L,=L, e

dL, _ dg da,
- B

L,, L;, g et A; sont positifs. On a, pour L; donne, A,

0
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Fig. 11. — Estimation des longueurs critiques Lc (I, II) et Lc (II, III) au moment de ’entrée en période organogene
(L = Lo), orientant la feuille dans les secteurs I, Ilou III définis fig. 4. Il est remarquable de noter que la limite

entre les secteurs a centres genérateurs stables ou instables est a peu prés indéependante de la vigueur, estimée par le
rapport des taux de lobation () et d’allongement (B).

Considérons une augmentation du taux d’allongement B, dg > 0 correspondant a une

: : : : . A
augmentation de vigueur («/B8). S1 L est une fonction croissante de 8 alors %@- + dAii > (0 ce

qui peut se produire dans 2 circonstances :

— Soit dA, est lui méme positif (allongement de la durée de la période initiale), ce qui est
peu probable, les processus €tant généralement accélérés par une augmentation de vigueur.

— Soit dA; < 0 (raccourcissement de la durée de la période initiale) mais alors
dA, d s o 5 dA;| d X : , i ol
A, i —B@ ce qui implique A | < —BE La variation relative de la durée de la période 1ni-
tiale doit etre inférieure a la variation relative du taux d’allongement. Nous ne connaissons pas
la vanation relative de la durée de la période initiale mais remarquons que ceci supporte
I’nypothese d’une invariance de cette durée (dA; = 0) laquelle hypothése s’accorde avec
I'observation que les temps de développement des feuilles d’une espéce donnée sont a peu pres
constants quelle que soit la vigueur (voir par ex. le cas du lin dans WiLLiams, 1974).

B. LOBATION ET NERVATION.

La nervation est utilisée comme critére morphologique, c’est-a-dire permettant de définir
la forme de la feuille. Est-ce un critére suffisant d’explication de la forme ? Autrement dit, les
processus d’établissement de la forme peuvent-ils étre entiérement déduits de ’observation de
la forme adulte? L’observation que la nervation posséde une valeur morphogénétique
supporte cette hypotheése : I'orientation des nervures indique les directions de croissance au
sein du lhmbe pendant la phase histogéne (LARSON, 19844 et b). Mais :
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I. Le caractere acropéte ou basipéte de la croissance ne peut étre déduit de I’observation
des feuilles adultes.

2. Le nombre de nervures est plus étroitement corrélé a la surface de la feuille qu’au
nombre de ses elements morphogenétiques (Fig. 8).

3. Corr¢lativement, des lobes de méme valeur morphogénétique car issus du méme centre
generateur (le long d’'une méme marge) ne sont pas nécessairement irrigués par des nervures de
meéme rang (Fig. 12). Ainsi, la nervation traduit-elle essentiellement les corrélations entre
¢lements de la feuille. Elle ne peut donc rendre compte entiérement des processus trés précoces
d’etablissement de la forme pendant la période organogéne, ce qui justifie I'idée de CROIZAT
(1973) selon laquelle la feuille crée la nervation dont elle a besoin.

1
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Fig. 12. — Feuille adulte d’Urtica diocica L. au limbe long de }4 mm. Lcs pointillés lim.itent. les' tcrrito’ires
morphogénétiques d gauche et les territoires morphologiques définis par le critére de la nervation a droite. Il n’y a
pas identité entre les 2 modes de découpage malgré une symetrie bilatérale presque parfaite. :

Ainsi, méme dans les formes les plus simples et les plus habituelles, ne prétant pas a
controverse, comme les feuilles simples pennées de dicotyledones, par exemple, le critere de la
nervation doit étre associé au critére morphogénétique pour une explication complete de la

forme.
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